
파브르(Jean-Henri Fabre)가 100여년 전에 두 종의 나방

(Saturnia pyri 및 S. pavonia)의 행동 관찰을 통해 성페로몬의 

존재 가능성을 최초로 묘사(Fabre, 1913)한 지 50여 년 후에 독

일 과학자 뷰테난트(Adolf Butenandt)가 누에나방(Bombyx 

mori)에서 bombykol이라는 성페로몬 성분을 최초로 동정, 보

고하였고(Butenandt et al., 1959), 같은 해에 뷰테난트의 동료인 

Karlson과 Lüscher가 동종의 통신물질을 ‘페로몬(pheromone)’

이라고 명명하였다(Karlson and Lüscher, 1959). 페로몬은 동종

의 다른 개체로부터 특정한 고정행동양식(stereotypic behavior)

을 야기하는 냄새 통신물질로 곤충의 생존에 있어서 아주 중요

한 역할을 하는데(Karlson and Lüscher, 1959; Murmu et al., 
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나방의 성페로몬 감지
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Perception of Sex Pheromone in Moth
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ABSTRACT: Moths have a well-developed sex pheromone communication system. Male moths exhibit an extremely sensitive and 

selective sex pheromone detection system so that they can detect the sex pheromone produced by conspecific females and locate them

for successful mating. Using the pheromone detection system, male moths display characteristic stereotypic behavioral responses, flying

upwind to follow intermittent filamentous pheromone strands in pheromone plume. The chemical composition of female sex 

pheromone in moths, typically comprised of multiple compounds, is species-specific. Male moths contain specialized pheromone 

receptor neurons on the antennae to detect conspecific sex pheromone accurately, and distinguish it from the pheromones produced by

other species. The signals from pheromone receptor neurons are integrated and induce relevant behavior from the male moths. Male 

moths also contain olfactory sensory neurons in pheromone sensilla, specialized for pheromone-related behavioral antagonist 

compounds, which can enhance discrimination between conspecific and heterospecific pheromones. Here we review reports on the sex

pheromone detection system in male moths and their related responses, and suggest future research direction.

Key words: Antenna, Electroantennogram, Odor filament, Odor plume, Olfactory sensory neuron, Sensilla, Sex pheromone, Single 

sensillum recording

초 록: 나방은 성페로몬에 대한 통신시스템이 잘 발달되어 있다. 동종의 암컷이 방출하는 성페로몬을 원거리에서 감지하여 암컷을 정확히 찾아가 

교미할 수 있도록 하기 위해서, 수컷 나방은 고도로 발달된 성페로몬 감지 시스템을 갖고 있다. 이러한 시스템을 이용해서 수컷 나방은 페로몬 냄새

기둥(plume)을 따라 바람을 거슬러 비행하면서 간헐적으로 감지되는 페로몬 냄새가닥(odor filaments)을 추적하는 고정행동양식(stereotypic

behavior)을 보인다. 일반적으로 여러 성분으로 구성되는 나방의 암컷 성페로몬은 그 조성이 종특이적(species-specific)이며, 비슷한 성분을 공

유하는 유사종들이 방출하는 성페로몬과 동종의 암컷이 방출하는 성페로몬을 정확히 구분하기 위해서 수컷 나방은 촉각에 여러 종류의 고도로 특

화된 페로몬 감각세포들을 갖고 있어서, 이들이 페로몬을 감지할 때 나오는 신경 신호들을 종합해서 동종의 페로몬을 인식하여 행동반응이 일어

나게 된다. 수컷 나방은 보통 동종의 페로몬 성분뿐만 아니라 유사종이 사용하는 페로몬 성분들을 특이적으로 감지하는 길항적(antagonistic) 냄

새감각세포들도 갖고 있어서 페로몬 식별력을 강화한다. 본 종설에서는 지금까지 보고된 수컷 나방의 페로몬 감지 시스템과 이와 연관된 수컷의 

감각기 및 행동반응에 대한 연구 결과들을 정리하고, 이를 종합하여 앞으로의 연구 방향을 제시하고자 한다.

검색어: 냄새가닥, 냄새감각기, 냄새감각세포, 냄새기둥, 단감각기기록, 성페로몬, 촉각, 촉각전도도
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2020), 특히 나방의 암컷이 방출하고 수컷이 감지하여 반응하

는 원거리 성페로몬 통신시스템은 다른 페로몬에 비해 비교적 

많은 종에서 자세히 연구되어 있다. 지금까지 알려진 155,000

여 종 나방 중에서 700여 종의 나방에서 암컷 성페로몬 성분이 

밝혀져 있다(Naka and Fujii, 2020).

나방은 원거리 성페로몬 통신시스템이 잘 발달된 분류군이

다. 성숙한 암컷 나방으로부터 종특이적인 조성을 갖는 미량의 

성페로몬이 생합성되어 체외로 방출된 후, 공기를 타고 이동하

는 페로몬 냄새가닥들을 수컷 나방이 고감도로 감지하고 식별

하면서 암컷을 추적하여 교미하도록 하는 성페로몬 통신시스

템은 나방이 지구상에서 가장 번성한 곤충 분류군들 가운데 하

나로 자리하게 하였다. 나방은 암컷이 고정된 장소에서 페로몬

을 방출하고 수컷이 이를 감지하여 찾아와서 교미하는 시스템

을 발달시켜 왔다. 이러한 전략은 산란에 적합한 기주 탐색과 

난소 발육 및 산란에 많은 에너지를 필요로 하는 암컷 성충과 

이에 비해 상대적으로 교미가 주 역할인 수컷 성충의 생활에 적

합할 것이다. 암컷 나방이 성페로몬을 페로몬 샘에서 생합성하여 

분비하는 과정은 보통 페로몬생합성신경펩타이드(pheromone 

biosynthesis neuropeptide: PBAN)에 의해 조절되며, 페로몬을 

생합성하고 방출하는 리듬은 흔히 일일리듬(circadian rhythm)

을 따르는데(Choi et al., 2003; Jurenka, 2017), 수컷 나방의 페

로몬에 대한 반응성도 이러한 호르몬이나 생체시계(biological 

clock)에 의해 조절되는 것이 일반적인지는 아직 불분명하다. 

몸이 크지 않은 암컷으로서는 성페로몬의 방출량이 적을 수 밖

에 없으며 따라서 수컷 나방은 미량으로 먼 거리에서 방출되는 

암컷의 성페로몬을 감지, 식별할 수 있도록 성페로몬 감지시스

템이 고도로 발달되어 있다. 나방 페로몬은 종간 격리에 중요한 

역할을 하는데, 나방의 성페로몬 시스템은 암컷의 안정되고 정

확한 조성의 페로몬 생산과 수컷의 특정 페로몬 조성에 대한 특

화된 반응이 그 기본을 이룬다고 설명되어 왔으며, 이 과정에서 

나방 암컷이 방출하는 성페로몬의 조성 변이가 종 분화의 중요

한 원동력 중 하나라고 생각되어 왔다. 하지만, 암컷 나방의 페

로몬 방출 조성의 변이와 더불어 수컷의 페로몬 조성에 대한 반

응 변이도 나방의 진화와 종 분화의 원동력이 된다는 주장도 또

한 대두되고 있다(Baker, 2002; Pasqual et al., 2021).

나방의 암컷 성페로몬은 방출된 후 공기 흐름을 따라 어느 

정도의 거리를 이동하면서 이를 감지하는 동종의 수컷 나방에

게 그 조성에 대한 정보를 정확히 전달해야 한다. 그러기 위해

서는 휘발성이 너무 커서 빨리 확산되는 성분들은 성페로몬으

로 적합하지 않으며, 휘발성이 너무 작으면 생합성 된 후 암컷

으로부터 공기중으로 방출되는 효율이 낮아서 페로몬으로 적

당하지 않을 것이다. 따라서, 나방의 페로몬은 그 분자량이 어

느 정도의 범위 안에 있는 것이 일반적이다. 또한, 나방 페로몬

은 그 분자 구조가 너무 복잡하거나 특이하여 암컷 체내에서 생

합성하는데 너무 많은 에너지와 자원이 소모되는 것도 바람직

하지 않다. 나방 성페로몬은 일반적으로 몇 가지 다른 화학물질

을 일정한 조성으로 하는 다성분(multicomponent)으로, 이 가

운데 한, 두 가지 성분이 주성분(major component)이 되고 이 

외에 부성분(minor component)들이 일정한 비율로 첨가되어 

종특이적 반응을 일으키는 데 중요한 역할을 한다(Chang et al., 

2017)

나방의 암컷 성페로몬은 대부분 분자 구조와 생합성 경로에 

따라 크게 두 가지 그룹(Type I 및 Type II)으로 나뉘며, 여기에 

속하지 않는 나방 성페로몬 성분들이 추가로 두 가지 그룹

(Type 0 및 Type III)으로 나뉘는데(Löfstedt et al., 2016), 나방

이 속한 분류적 위치에 따라 유사 종들은 같은 타입의 성페로몬 

성분들을 공유한다. Type I 페로몬은 탄소수 10-18개의 사슬형 

지방산 골격에 아세테이트, 알코올 및 알데히드의 관능기로 구

성되며, 알려진 나방 암컷 성페로몬의 75%를 차지한다(Ando 

et al., 2004). Type II 페로몬은 탄소수 17-23개의 사슬형 탄화

수소로 2-5개의 공액이중결합(conjugated double bond)을 갖

는 탄화수소 및 이들의 에폭시유도체(epoxide derivatives)이며

(Ando et al., 2004; Sun et al., 2019; Naga and Fujii, 2020), 이

러한 Type II 페로몬은 제한된 그룹의 나방에서 보고되어 있다

(Millar, 2000; Aldo et al., 2004; Löfstedt et al., 2016). Type I

과 Type II 나방 페로몬의 기본적인 차이는 말단관능기의 유무

인데, 현재 성페로몬이 밝혀진 700여 종 나방 중에서 Type I 페

로몬을 사용하는 나방은 600여 종, 그리고 Type II 페로몬을 사

용하는 나방은 약 100여 종이다 (Naka and Fujii, 2020). 보고된 

경우가 위 두 가지 페로몬 그룹에 비해 훨씬 적긴 하지만, 이들

에 속하지 않는 Type 0와 Type III의 성페로몬도 일부 나방에서 

보고되어 있다(Löfstedt et al., 2016). Type 0 페로몬은 탄소수

가 적은 짧은 탄소 골격을 갖는 이차알코올(secondary alcohol) 

및 상응한 메틸케톤(methyl ketone)으로 식물에서 방출하는 일

반적인 냄새물질과 유사한데(Kozlov et al., 1996; Löfstedt et 

al., 2016; Naga and Fujii, 2020), Type 0 페로몬은 주로 원시나

방류에서 보고되어 있어서, Eriocrania semipurpurella와 E. 

sangii는 각각 (R,Z)-6-nonen-2-ol + (S,Z)-6-nonen-2-ol 및 (S,Z)- 

6-nonen-2-ol을 페로몬으로 사용하며(Kozlov et al., 1996), E. 

cicatricella는 (R)-heptan-2-ol + (R,Z)-4-hepten-2-ol+(Z)-4- 

hepten-2-one을 성페로몬으로 사용하고(Zhu et al., 1995), E. 

sparrmannella는 (S)-heptan-2-ol + (S,Z)-4-hepten-2-ol을 성페

로몬으로 사용한다(Zhu et al., 1995). Type III 페로몬은 탄소 

골격에 메틸기가 분지된 구조를 갖는다(Naka and Fujii, 2020). 
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Type III 페로몬은 일부 태극나방과(Erebidae), 자나방과(Geo-

metridae), 굴나방과(Lyonetiidae)에 속하는 나방에서 보고되

었는데, 이들 Type III 페로몬이 독립적으로 명확히 다른 그룹

들과 구분되는 기원을 갖고 있는지는 불분명하다(Naka and 

Fujii, 2020). 또한, 나방 종에 따라 두 가지 이상 타입의 페로몬

의 특성들을 공유하는 것들도 20여 종에서 보고되어 있다

(Naka and Fujii, 2020).

페로몬이 밝혀진 종 수로 볼 때 나방은 700여 종에서 성페로

몬 성분이 밝혀져 있어서(Naka and Fujii, 2020) 곤충을 포함한 

모든 동물 그룹 중에서 가장 많은 종에서 성페로몬이 동정된 그

룹이다. 하지만, 알려진 나방 전체 종 수(155,000 ~ 160,000 종)

에 비교하면 단지 0.4% 정도만의 나방에서 성페로몬 조성이 밝

혀진 상태여서 대부분의 나방에서 성페로몬 성분은 아직 밝혀

져 있지 않은 상태이다. 현재 성페로몬이 알려진 나방들은 대부

분 농작물 또는 산림의 해충으로, 이들의 성페로몬은 실제로 이

들 해충의 발생, 밀도 변동 파악 및 직, 간접적 방제 수단으로 농, 

임업 및 검역 현장에서 실용적으로 쓰이고 있으며, 생태계에의 

영향을 적게 주는 친환경적인 방제수단으로 인식되어 있다.

본 종설에서는 수컷 나방이 어떻게 성페로몬을 탐지하고 동

종의 페로몬으로 인식하며 다른 종의 페로몬과는 어떻게 식별

하는지, 또 이를 이용해서 어떻게 페로몬을 방출하는 동종의 암

컷을 찾아가는 지에 대한 지금까지의 연구 결과들을 알아보고, 

앞으로의 연구 방향을 제시하려고 한다. 지난 10~20년 동안 곤

충의 냄새 감각 분야에서 분자 수준에서의 깊이 있는 연구가 많

이 이뤄져 왔는데, 이는 본 종설에서는 다루지 않는다. 교미 상

대를 선택하는 것이 수컷 성페로몬 등 나방이 방출하는 수컷 특

이적인 신호를 감지하는 암컷에 의해서도 일어난다는 보고가 

있는데(Zweerus et al., 2021) 이러한 수컷이 방출하는 신호와 

관련된 부분도 본 종설에서는 다루지 않으며, 나방 암컷이 동종

의 암컷이 방출하는 성페로몬을 감지하고 반응하는 경우가 보

고된 바 있지만 이 부분도 여기에서는 제외한다.

수컷 나방의 성페로몬에 대한 반응

암컷으로부터 방출된 성페로몬은 냄새기둥(odor plume)을 

형성하면서 공기 흐름을 타고 이동하는데, 냄새기둥 안에는 잘

게 쪼개진 실 같은 수많은 냄새가닥(filamentous odor strands)

들이 함께 이동하며(Murlis et al., 1992; Levakova et al., 2018), 

각 냄새가닥은 원래의 조성을 유지해야만 동종의 암컷이 방출

한 페로몬이라는 정보를 전달할 수 있다. 암컷 나방이 미량으로 

방출하는 성페로몬을 감지하고 다른 종의 성페로몬과 식별하

면서, 끊임없이 바람의 방향이 바뀌는 공기를 타고 비행하면서 

끊겼다 이어졌다 하는 성페로몬 신호를 계속 추적하여 궁극적

으로 암컷의 위치를 찾아가기 위해, 수컷은 적합한 성페로몬 감

각시스템을 갖고 있다. 비행하는 수컷이 간헐적으로 만나게 되

는 잘게 쪼개진 냄새가닥을 감지하면서 발원을 추적해 나가기 

위해서는 페로몬을 고감도로 탐지할 수 있어야 할 뿐 아니라, 

감지 후 다음 신호를 탐지하기 위한 준비가 빠르게 이뤄져야 하

며, 따라서 반응 후의 감각 회복시간(recovery time)이 아주 짧

아야 한다. 또한, 다성분으로 된 암컷의 성페로몬을 계속 인식

하고 식별하기 위해서는 그 조성 비율을 감지하고 식별하는 시스

템이 잘 발달되어 있어야 한다. 같은 맥락으로, 작은 냄새가닥들

을 감지, 식별, 추적하기 위해서는 시간분해능(time resolution) 

뿐 아니라 공간분해능(spatial resolution)도 아주 좋아야 한다. 

나방 수컷의 페로몬 감각 시스템은 이러한 요건을 모두 갖추고 

있다. 나방 수컷은 끊기지 않고 연속적으로 이어진 페로몬 신호

보다는 간헐적인 펄스(pulse) 형태로 감지되는 페로몬 신호에 

더 민감한 행동 반응을 보이는 것으로 알려져 있으며, 이러한 

반응을 일으키기 위한 적정 자극 빈도(optimum frequency of 

periodic stimulation)는 1~10 Hz 인 것으로 보고되어 있다 (Vickers 

and Baker, 1992; Rospars et al., 2003).

수컷 나방의 암컷 성페로몬에 대한 반응성은 여러가지 체내 

또는 체외적 요인에 의해 영향을 받는다. 나방 수컷의 성페로몬

에 대한 행동 반응성은 나이에 따라 변하는 것이 일반적이며, 

보통 우화 후 며칠 동안은 그 반응성이 점차 증가하는 경향을 

보인다(Baker and Cardé, 1979; Turgeon et al., 1983; McNeil, 

1991). 수컷 나방의 페로몬에 대한 반응성은 빛의 강도에도 영

향을 받는다. 연구에 따르면 빛이 강해질수록 수컷의 페로몬에 

대한 반응성이 감소하는 경향이 있다(Shorey and Gaston, 

1964; Castrovillo and Cardé, 1979; Kanno, 1981; Tomescu et 

al., 1981). 하지만, 완전히 어두운 조건에서는 수컷 나방은 오

히려 페로몬에 대한 행동 반응을 거의 하지 않는다는 보고가 있어 

약간의 빛은 필요한 것으로 판단되었다(Tomescu et al., 1981). 검

거세미나방(Agrotis ipsilon)의 경우 수컷 나방의 암컷 성페로

몬에 대한 반응성이 교미 후에 현저히 줄어드는 반면에 기주식

물 냄새에 대한 반응성은 증가하는데, 이것은 냄새감각세포의 

반응성은 변하지 않는 반면에 뇌의 촉각엽(antennal lobe)에 있

는 신경세포의 반응성이 변하기 때문이며, 이것은 수컷 나방이 

교미 후 다시 교미하기 전에 적합한 식물을 찾아 양분을 보충하

는데 도움이 될 것이라고 해석됐다(Barrozo et al., 2011).

성페로몬 감지부터 암컷 위치 파악까지의 과정

암컷의 페로몬 샘에서 방출된 성페로몬은 냄새기둥을 이루
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는데, 공기 흐름에 따라 냄새기둥이 흘러가는 방향이 수시로 변

하면서 복잡한 난기류(turbulent)를 형성한다(Murlis et al., 2000; 

Rospars et al., 2003). 특히, 식물 등 물체를 만나거나 그 주위를 

통과하면서 냄새기둥의 구조는 더욱 복잡하게 된다. 이와는 별

도로, 암컷에서 방출된 페로몬은 시간이 흐르면서 점차 확산되

어 사방으로 퍼져나가게 되며, 이는 공기 흐름보다는 시간과 온

도 및 분자량에 의해 영향을 많이 받는다. 이에 따라, 비행하는 

수컷이 성페로몬 냄새기둥에서 감지하는 페로몬 냄새가닥의 

빈도(frequency)는 페로몬을 방출하는 암컷이 있는 곳까지의 

거리에 대한 정보를 내포한다(Stengl, 2010). 농도가 높은 곳에

서 낮은 곳으로 분자가 이동하는 확산은 늘 일어나기 때문에 방

출 직후 가느다란 냄새가닥에 농축, 집중되어 있던 페로몬은 확

산이 진행되면서 희석되어 그 농도가 점차 줄어들며(Jacob et 

al., 2017; Levakova et al., 2018), 이 때문에 페로몬은 어느 정

도의 거리(시간) 이상을 이동하면 더 이상 페로몬으로서의 정

보 전달력을 상실하게 된다. 확산은 분자량의 제곱근에 반비례

하기 때문에 성페로몬은 어느 정도 이상의 분자량이 되어야 먼 

거리에 있는 수컷에게 페로몬으로써 안정적인 신호를 전달할 

수 있다.

수컷 나방은 동종의 암컷 성페로몬을 탐지하게 되면 본능적

으로 시각과 냄새감각 신호의 도움을 받아 페로몬 냄새기둥을 

따라 바람을 거슬러 올라가는 비행(upwind flight)을 시작하며, 

냄새기둥 안에서 간헐적으로 만나는 냄새가닥을 지속적으로 

탐지하면서 비행을 계속하게 된다. 이 때 펄스(pulse) 형태로 감

지되는 냄새가닥 신호를 계속 모니터링하며 바람을 거슬러 비

행하다가 페로몬 신호를 잃게 되면, 바람 방향과 수직으로 비행 

방향을 바꾸어 ‘casting’이라고 불리는 지그재그 비행을 하면

서 페로몬을 함유한 냄새기둥을 재탐지하려는 시도를 한다. 페

로몬 냄새기둥 안에서 바람을 거슬러 비행하는 수컷이 바람을 

거슬러 비행하다가 지그재그 비행으로 바꾸는 데에는 시간이 

중요한 요소인 것으로 보여서, 페로몬을 탐지하면서 비행하던 

수컷은 냄새가닥과의 접촉이 끊긴 후 일정 시간이 경과하게 되

면 지그재그 비행을 시작하여 냄새가닥 탐색을 재개한다고 설

명되었다(Mafra-Neto and Cardé, 1994; Vickers et al., 2001). 

수컷은 보통 냄새기둥 안에서 비행을 할 때에도 바람 방향으로 

직선으로 비행하기 보다는 어느 정도 지그재그형 주풍성(‘zig- 

zagging anemotaxis’)을 보이며 비행하여 냄새기둥의 가장자

리를 계속 확인하면서 페로몬이 방출되는 지점을 향해 나아가

는 경향이 있다(Kennedy et al., 1981; Murlis and Jones, 1981; 

Baker et al., 1985; Koehl, 2006; Willis et al., 2013). 수컷은 페

로몬을 방출하는 암컷을 찾아 비행할 때 비행 방향과 속도를 파

악할 수 있도록 지면으로부터 또는 주변의 고정된 물체로부터

의 시각 신호를 주요 지표로 하는 시각연동(optomotor-guided) 

비행을 하며, 이 때문에 빛이 전혀 없는 상태에서는 비행이 어

렵고 약간의 빛이 있는 초저녁 등의 시간대가 나방의 페로몬 방

출과 수컷의 페로몬 반응 비행이 주로 일어나는 시간인 이유이

기도 하다. 

수컷 나방은 작은 몸을 가진 암컷에서 미량으로 방출되어 점

차 확산되면서 시간에 따라 농도가 낮아지는 성페로몬을 지속

적으로 탐지해햐 하기 때문에, 수컷의 성페로몬 탐지 감도는 아

주 높다(Kaissling and Priesner, 1970). 수컷 나방의 페로몬에 

대한 반응 감도는 여러가지 요인에 의해 영향을 받을 수 있다. 

수컷 나방의 행동 반응과(Anderson et al., 2003; 2007) 뇌 촉각

엽(antennal lobe)의 사구체(glomeruli)에 있는 연합신경(inter-

neuron)의 반응(Anderson et al., 2007)은 페로몬에 짧게 노출

된 후에 그 감도가 높아진다고 보고되었다. 이 연구에서는 페로

몬에 짧게 노출된 수컷 나방의 페로몬에 대한 행동 반응성이 증

가되며 이 상태가 24시간 이상 지속될 수 있다는 것을 보여주면

서, 수컷 나방의 성페로몬에 대한 반응성(반응 감도)이 경험에 

의해 증가할 수 있다고 주장되었다. 하지만 이 연구에서 실제로 

성페로몬을 감지하는 촉각에 있는 페로몬 감각신경세포의 감

도는 변하지 않는다는 결과를 얻어서 어떻게 수컷 나방의 페로

몬에 대한 반응 감도가 경험에 의해 증가하는지 그 메카니즘은 

아직 불분명하다. 하지만, 비교적 높은 농도의 페로몬에 노출된 

나방 수컷의 페로몬에 대한 행동 반응 감도는 감소하는 것이 일반

적이다(Bartell and Roelofs, 1973; Figueredo and Baker, 1992; 

Stelinski et al., 2003; Judd et al., 2005). 

동종이 방출하는 페로몬 조성의 식별

나방 성페로몬은 보통 여러 성분으로 구성되며 이를 구성하

는 각 성분들은 다른 종 나방에서도 방출되는 경우가 많기 때문

에, 나방 수컷의 페로몬 감각 시스템은 1) 미량으로 존재하는 

페로몬의 각 성분들을 고감도로 감지할 수 있어야 하고, 2) 다

성분 페로몬의 조성을 인식할 수 있어야 하며, 3) 유사 조성을 

페로몬으로 이용하는 다른 종의 페로몬과 구분할 수 있어야 한

다. 또한, 나방이 서식하는 생태계에는 보통 다른 나방들을 포

함한 여러 종의 곤충들이 혼재하며, 따라서 나방 수컷이 페로몬

을 방출하는 암컷을 찾아가는 과정에는 동종의 성페로몬 뿐만 

아니라 다른 종들의 성페로몬과 각종 식물에서 방출되는 다양

한 휘발성유기물질(VOC: volatile organic compounds) 등 수

많은 냄새물질들을 접하게 되기 때문에, 미량으로 공기중에 흘

러오는 동종의 성페로몬을 지속적으로 감지하면서 다른 냄새

물질들과 구분하고 성공적으로 암컷을 찾아가서 교미를 하기 
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위해서는 고도로 발달된 냄새감각 시스템이 필요하다. 이를 위

해 수컷 나방의 촉각에는 각 페로몬 성분을 전문적으로 탐지하

는 냄새감각세포(OSN: olfactory sensory neuron)들이 존재한

다. 수컷은 또한 유사 성분을 페로몬으로 하는 다른 종의 페로

몬과 동종의 페로몬을 정확히 식별하기 위해서 자기 종이 아닌 

다른 종의 페로몬 성분을 고감도로 감지하는 길항 냄새감각세

포(antagonist OSN)를 별도로 갖는 경우가 많다.

성페로몬은 종 보존을 위해 그 조성이 안정되어 있고, 따라

서 암컷이 방출하는 페로몬의 조성은 종 내 개체간 변이가 적은 

편이라고 인식되었다(Löfstedt et al., 1993). 하지만, 암컷이 페

로몬을 방출할 때 그 암컷의 상태에 따라 방출하는 페로몬의 조성

에 개체간 변이가 있을 것이라는 예측이 대두되고 있다(Allison and 

Cardé, 2008; Ruther et al., 2009; Harari et al., 2011; Gonzalez- 

Karlsson et al., 2021). 수컷 나방의 경우 성페로몬을 구성하는 

각 성분들의 조성 비율에 아주 민감하게 반응하기 때문에 특정 

조성에만 동종 페로몬으로 인식하여 완성된 반응 행동으로 이

어진다고 생각되어 왔는데, 이러한 인식에는 점차 변화가 생기

고 있다. 예를들면 수컷 나방은 페로몬 조성에 어느 정도의 변

화가 있어도 동종의 페로몬으로 인식하여 잘 유인된다는 보고

가 있다(Kárpáti et al., 2013). 이와 같은 맥락으로, 수컷 나방의 

개체별 특성과 교미 성공과의 연관성이 보고되어 왔다(Cotton 

et al., 2004; Nieberding et al., 2012; Chemnitz et al., 2015). 최

근 연구에서는, 암컷 나방이 방출하는 페로몬 조성은 그 개체의 

상태(영양, 성숙도 등)를 반영하며, 이러한 차이를 수컷 나방이 

인식하여 보다 나은 상태의 암컷을 찾아 교미하는 비율을 높인

다고 설명되었고, 이러한 측면에서 다성분으로 구성된 성페로몬이 

중요하다고 주장되었다(Gonzalez-Karlsson et al., 2021). 이 연구

에 따르면, 목화다래나방(Pectinophora gossypiella) 수컷은 몸집

이 작은 암컷에 비해 큰 암컷에, 나이가 많은 암컷에 비해 어린 

암컷에, 굶은 암컷에 비해 영양을 잘 섭취한 암컷에 훨씬 강하

게 유인되는데, 이 중에서 몸집이 큰 암컷과 어린 암컷은 그 반

대인 암컷에 비해 방출하는 페로몬의 ZZ/ZE 이성질체 비율이 

높았다. 그리고, 이 나방 수컷은 암컷 집단이 평균적으로 분비

하는 페로몬 이성질체 비율인 0.5:0.5 ZZ:ZE 비율에 비해 질적

으로 나은 암컷이 방출하는 0.6:0.4 ZZ:ZE 비율에 더 강하게 유

인되어, 다성분 성페로몬 조성의 작은 변화가 실제로 수컷 유인

력에 영향을 준다는 것을 보여주었다.

고도로 발달된 시공간적 페로몬 탐지 분해능

비행을 계속하면서 공기중에 혼재된 각종 냄새물질들 중에 

미량으로 존재하는 동종의 성페로몬을 지속적으로 감지하면서 

페로몬을 방출하는 암컷을 찾아가기 위해서는 수컷의 페로몬 감지 

시스템이 아주 높은 시공간적 분해능(spatio-temporal resolution)

을 가져야 한다. 이를 위해 고도로 적응된 구조의 페로몬 감각

기(pheromone sensilla)들이 나방 수컷의 촉각에 존재하며, 수

컷 나방은 혼재된 짧은 털 모양의 감각기들을 이용해서 동종 페

로몬의 각 성분들과 그 조성을 실시간으로 탐지, 식별할 수 있

다. 이와 관련한 연구들에 따르면 나방 수컷은 초당 10~30개의 

페로몬 펄스 신호들을 감지하고 식별할 수 있으며(Kaissling, 

1996; Rospars et al., 2003; Justus et al., 2005; Stengl, 2010; 

Tripathy et al., 2010), 담배순나방(Heliothis Virescens)은 서로 

1 ms 밖에 떨어져 있지 않은 페로몬과 페로몬 길항물질(anta-

gonist)의 냄새가닥(odor strands)들을 구분할 수 있다(Baker 

and Fadamiro, 1998). 수컷 나방은 비행하면서 만나는 각종 냄

새가닥들을 빠르게 탐지하고 식별하면서 암컷을 찾아가야 하기 

때문에, 수컷 나방의 페로몬 감각기는 시간적 분해능(temporal 

resolution)이 아주 크며 그러기 위해서 반응 후 회복에 걸리는 

시간도 아주 짧다. 이러한 높은 시간적 분해능은 냄새감각세포

의 수상돌기에 존재하는 냄새수용체(OR: olfactory receptor)

와 결합한 페로몬 분자가 결합 후 빠르게 분해되어 다음 페로몬

을 탐지할 준비가 신속하게 이뤄져야 가능한데, 분자생물학적 

연구에 따르면 이러한 역할을 하는 페로몬 분해효소(PDE: 

pheromone-degrading enzyme)가 나방 수컷의 페로몬 감각기

에 특이적으로 존재한다(Ishida and Leal, 2005). 한 연구 결과

에 따르면 수컷 나방은 페로몬 조성을 100 ms 내에 판별할 수 

있다(De Bruyne and Baker, 2008).

나방의 성페로몬 감각 시스템

나방 성페로몬 감각기의 구조와 페로몬의 감각기 내 이동

나방은 보통 암수가 다른 모양의 촉각을 갖고 있으며, 수컷

의 촉각에는 수컷 특이적인 성페로몬 감각기를 갖는다(Lee and 

Strausfeld, 1990; Stengl, 2010; Sun et al., 2019). 일부 보고를 

제외하고는 나방의 모든 알려진 성페로몬 감각기는 수컷 촉각

의 각 편절소마디(flagellomere)에 다수 존재하는 긴털감각기

(trichoid sensilla)이다(Sanes and Hildebrand, 1976). 하지만, 

원시나방류인 Eriocrania semipurella의 경우 수컷의 촉각에 

있는 긴털감각기가 아닌 귀모양감각기(auricillic sensilla)가 이 

종의 암컷이 방출하는 성로몬을 감지하는 역할을 한다고 보고되

었는데(Larsson et al., 2002), 나방의 조상인 날도래(Trichoptera)

에서도 비슷한 결과를 얻은 것으로 보아(Larsson and Hansson, 

1998), 아마도 나방류에서 페로몬을 감지하는 감각기는 귀모
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양감각기에서 출발하여 점차 긴털감각기로 진화되어 왔을 것

이라는 설명이 있었다(Yuvaraj et al., 2018). 또한, 이러한 형태

적 변화는 나방류에서 페로몬 성분의 화학적 변화(진화)와 관

련이 있다고 제안되었다(Yuvaraj et al., 2018). 유사종 나방들

의 수컷 특이적인 털모양 성페로몬 감각기들의 형태와 분포는 

서로 비슷한 양상을 보이지만, 종 사이에 약간의 차이를 나타내

는 경우가 많다(Jing et al., 2019). 성페로몬 감지를 담당하는 수

컷 특이적인 긴털감각기는 같은 촉각에 보통 존재하는 여러가

지 형태적 타입의 털감각기들 중에서 가장 긴 종류에 속한다

(Keil, 1989; Lee and Strausfeld, 1990; Gómez et al., 2003; Stengl, 

2010). 이들은 상당히 긴 털 모양으로 비교적 넓은 표면적을 가

지며 사방으로 뻗쳐 있어서, 감각기 표면이 공기중에 미량으로 

존재하는 페로몬 분자와 접촉할 확률을 높인다. 성페로몬을 감

지하는 긴털감각기는 가늘고 길기 때문에 구조적으로 안정되기 

위해 감각기의 큐티클 두께가 두꺼운(thick walled sensilla) 편

이며, 감각기 표면에 있는 미세공(pores)은 직경이 작은 편이다.

대부분의 다른 냄새감각기들과 마찬가지로, 성페로몬 감각

기는 표면에 직경이 10~50 nm 정도인 많은 미세공들이 존재하

며, 이 미세공을 통해 페로몬 분자가 감각기 내부로 들어오는 

것으로 알려져 있다(Steinbrecht, 1997). 나방의 성페로몬은 소

수성(hydrophobic)을 띠는 경우가 많으며, 따라서 소수성인 왁

스층 표면이 있는 곤충의 큐티클과 접촉하면 잘 흡수된다

(Stengl, 2010). 큐티클 표면에 충돌하여 흡수된 페로몬 분자는 

왁스층을 통한 확산에 의해 이동하는 것으로 생각되며, 이 때 

미세공에 특이적인 화학적 조성이 성페로몬이 미세공을 통해 

감각기 내부로 원활히 들어오도록 하는 선택적 통과에 도움을 

주는 것으로 보인다(Maitani et al., 2010). 예를 들어, 성페로몬 

성분들의 소수성(hydrophobicity)에 차이가 나는 두 가지 나방, 

Helicoverpa zea와 Uthesia ornatrix, 수컷의 성페로몬 감지 긴

털감각기의 표면을 원자현미경(atomic force microscopy)으로 

관찰하여 표면의 화학적 특성을 조사한 연구에 따르면, 감각기 

표면에 있는 미세공 부분과 다른 큐티클 부분 사이에 화학적 조

성이 달라 이들의 소수성에 차이가 있으며, 이러한 차이가 해당 

종이 사용하는 성페로몬 성분의 화학적 특성과 관련이 있고, 이

는 페로몬의 미세공을 통한 선택적 흡수에 도움을 준다고 보고

된 바 있다(Maitani et al., 2010). 수컷 특이적 긴털감각기는 보

통 각 페로몬 성분에 전문적으로 반응하며, 따라서 한 종의 수

컷 촉각에는 성페로몬과 유사 물질에 대해 각각 다른 반응 특성

을 갖는 몇 가지 타입의 긴털감각기들이 혼재하는 것이 일반적

이다. 하지만 기능이 서로 다른 생리적 타입의 수컷 특이적 긴

털감각기는 그 외부 형태로는 서로 구분이 안 되는 경우가 많다

(Hansson et al., 1995).

페로몬 감각기 큐티클의 미세공을 통해 감각기 내부로 들어

간 페로몬 분자는 미세공에 연결되어 분지된 미소관(pore 

tubule)을 따라 이동하다가, 감각기 내부의 감각기 림프에 존재

하는 페로몬결합단백질(PBP: pheromone binding protein)과 결합

하여 이동해서 수상돌기 표면에 있는 페로몬 수용체(pheromone 

receptor)와 결합한다. 이어서 수용체와 연동되어 수상돌기막

을 가로지르는 이온의 흐름이 발생하며, 전위차가 일정 수준에 

달하면 해당 냄새감각신경세포(OSN: olfactory sensory neuron)

에서 활동전위(action potential)가 발생하여 축색돌기를 따라 

뇌의 후각엽(olfactory lobe)으로 전달된다. 감각기 안으로 들

어간 페로몬 분자가 페로몬결합단백질과 결합하고 수상돌기 

표면의 페로몬 수용체와 결합하기 위해 이동하는 과정에서, 페

로몬결합단백질의 결합 특성이 이 감각기의 특정 페로몬 성분

에 대한 특화된 반응과 밀접한 관련이 있는 것으로 보인다. 예

를 들어, 매미나방(Lymantria dispar)에서는 페로몬결합단백

질이 페로몬 성분에 아주 특화된 결합력을 보여 페로몬결합단

백질이 서로 다른 페로몬 광학이성질체들을 구분할 수 있다고 

보고되었다(Plettner et al., 2000). 이 연구에서 두 가지 페로몬결

합단백질 중 하나는 페로몬 성분인 (+)-enantiomer에 강하게 결

합하고, 다른 하나는 강한 기피 효과를 나타내는 (-)-enantiomer

에 특이적인 결합력을 나타냈다. 하지만, 어떤 나방에서는 페로

몬결합단백질이 페로몬 성분뿐 아니라 식물 냄새물질과도 잘 

결합한다고 보고되었는데, 이것의 생리적, 행동적 의미는 아직 

불분명하다. 수용체와 결합했던 페로몬 분자는 신호 발생 후 수

용체에서 분리되어 페로몬 분해효소(PDE: pheromone-deg-

rading enzyme)에 의해 분해되어 비활성화 되는 것으로 보인

다. 페로몬 분해효소가 어느 정도 특이적으로 페로몬의 분해에 관

여하는 것으로 보이지만, 담배거세미나방과 유사한 Spodoptera 

littoralis에서는 동일한 페로몬 분해효소가 페로몬과 식물 냄새

물질을 모두 분해하는 것으로 알려졌으며(Durand et al., 2011), 

이러한 특성을 갖는 페로몬 분해효소가 다른 몇 종의 나방에서

도 확인되었다(Vogt and Riddiford, 1981; Vogt et al., 1985; 

Ishida and Leal, 2005).

페로몬 반응의 전기생리적 측정: EAG, GC-EAD 및 SSR

앞에서 설명하였듯이 페로몬에 반응하여 냄새감각세포에서 

발생한 수용전위와 활동전위는 작은 전기적인 신호이기 때문

에 실시간으로 증폭하여 촉각전도도(EAG: electroantenno-

gram)나 단감각기기록(SSR: single sensillum recording)을 통

해 직접 관찰할 수 있고, EAG를 가스크로마토그래프(GC: gas 

chromatogtraph)와 연결하여 화학 성분과 촉각의 반응을 동시
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에 측정하는 기술이 GC-EAD(coupled gas chromatograph- 

electroantennogram detection)이며, 이러한 전기생리학적 기

술은 많은 곤충에서 페로몬 동정에 중요하게 사용되어 왔다.

EAG는 촉각에 있는 많은 냄새감각기들의 반응을 종합적으

로 측정하는 기술로, EAG를 사용하면 여러가지 페로몬 등 냄

새 물질들에 대한 수컷 나방 촉각의 반응을 비교적 간단하고 빠

르게 측정하여 그 개체의 여러 물질에 대한 반응성을 파악할 수 

있는데, 보통 페로몬 성분들은 수컷 촉각에서 다른 물질들에 비

해 훨씬 강한 EAG 반응을 일으킨다. 예를 들어, 포충나방과에 속

한 Chilo parttellus 수컷에서 EAG 반응을 측정하여 두 페로몬 주

성분인 (Z)-11-hexadecenal(Z11-16:Ald)과 (Z)-11-hexadecenol 

(Z11-16:OH)에 다른 성분보다 큰 EAG 반응을 일으키는 것이 

확인된 바 있다(Hansson et al., 1995). GC-EAD는 나방을 포함

한 많은 곤충들의 페로몬 동정에 아주 효율적으로 이용되어 온 

기술로, 이를 이용하면 페로몬 성분 후보물질들을 빠르고 정확

하게 동정할 수 있다.

단감각기기록(SSR)은 냄새감각기에 들어 있는 각 냄새감각

세포들의 반응성을 측정하는 전기생리학적인 기술로 이를 이

용해서 여러가지 타입의 페로몬 감각기에 들어 있는 냄새감각

세포들의 반응 특성을 파악할 수 있다. 한 개의 페로몬 감각기

에는 보통 1~3개의 냄새감각세포가 존재하며, SSR을 할 때 측

정되는 활동전위(action potential; spike)의 크기에 따라 한 냄

새감각기에 존재하는 서로 다른 냄새감각세포들을 구분할 수 

있다. 이 때 성페로몬 주성분에 반응하는 냄새감각세포의 수상

돌기는 부성분에 반응하는 냄새감각세포의 수상돌기에 비해 

굵으며(Ammagarahalli and Gemeno, 2014; Baker et al., 2012), 

따라서 이 냄새감각세포로부터 발생하는 활동전위의 크기가 

더 크다는 설명이 있는데(Meng et al., 1989; Hansson et al., 

1994; Kumar and Keil, 1996; Koutroumpa et al., 2014; Jing et 

al., 2019), 이것이 일반적인 현상인지는 아직 불분명하다. 하지

만, SSR에서 관찰되는 활동전위의 크기가 일정한 경우 이들이 

모두 하나의 냄새감각세포에서 나온 신호라는 절대적인 증거

는 될 수 없다. 예를 들어, 나방에서 SSR을 하여 비슷한 크기의 

활동전위만들이 관찰된 결과를 근거로 이 감각기에는 한 개의 

냄새감각세포만이 존재한다는 결론을 내린 보고들이 있는데

(Baker et al., 2012; Wu et al., 2013), 이것이 절대적인 증거는 

될 수 없으며 따라서 이들 연구에서 조사된 냄새감각기에 냄새

감각세포가 하나 이상 존재할 가능성을 배제할 수는 없을 것이

다. 이러한 경우 SSR을 할 때 대상 냄새감각기에 존재하는 냄

새감각세포의 수를 보다 확실하게 파악할 수 있는 방법을 개발

한다면 좋을 것이다. 

비슷한 성페로몬 조성을 갖는 두 유사종 자나방류인 Ectropis 

grisescens와 E. obliqua 수컷의 촉각에 있는 냄새감각기들의 

분포와 이들의 이 종의 성페로몬 성분들에 대한 SSR 반응을 조

사한 한 연구에서, 수컷의 성페로몬에 대한 반응 차이는 냄새감

각기의 분포와 관련이 있다고 설명되었다(Jing et al., 2019). 이 

연구에서는 수컷 촉각에 있는 전체 성페로몬 감각기의 형태와 

밀도는 두 종 사이에 비슷한데, 성페로몬 감각세포를 갖고 있는 

세 가지 타입의 감각기의 반응 특성을 두 종 간에 비교할 때, 각 

종의 페로몬 성분에 특화된 반응을 보이는 냄새감각세포를 함

유한 특정 타입의 감각기가 이 성분을 성페로몬으로 사용하는 

종의 촉각에 더 많이 분포한다고 하면서, 각 타입 감각기의 분

포(밀도)가 해당 종의 페로몬 조성 비율과 일치한다고 했는데, 

이것이 일반적인 것인지 연구해 보는 것은 흥미로울 것이다.

연구가 많이 이뤄진 나방 종에서도 페로몬 감각기에 들어 있

는 냄새감각세포들 중에서 그 리간드(ligand)를 알지 못하는 경

우가 종종 있다(Berg et al., 1998; Lee, 2006; Lee et al., 2006). 

예를 들어 H. virescens에 대한 한 연구에서는, 하나의 페로몬 

감각기에 존재하는 두 개의 냄새감각세포에 각각 두 가지 다른 

냄새수용체(OR)들이 발현되는 것을 in situ hybridization으로 

밝혔는데, 이 중 하나는 페로몬 주성분과 결합하지만 다른 하나

는 아직 리간드가 밝혀져 있지 않으며, 이것은 이전의 전기생리 

연구 결과와도 일치하는데(Krieger et al., 2009; Baker, 2009), 

이런 경우처럼 수컷 나방 촉각의 수컷 특이적 냄새감각기에 존

재하는 냄새감각세포들 중에서 리간드가 알려지지 않은 경우

가 흔할 것이라는 예측이 있었다(Krieger et al., 2009). 이와 같

이, 다른 여러 나방에서도 이러한 연구를 수행하고, 수컷 특이

적인 냄새감각기 안에 있는 여러 냄새감각세포들 중에서 리간

드가 파악되지 않은 냄새감각세포들의 리간드를 밝히고, 이를 

통해 새로 동정되는 냄새활성물질들의 해당 종에 대한 행동 활

성을 밝힌다면 이들의 페로몬 관련 냄새통신 시스템을 이해하

는데 큰 도움이 될 것이다.

나방의 성페로몬 감각 세포

페로몬 감각세포에 있는 페로몬 수용체(OR)의 결합 특성과 

이에 따른 페로몬 감각세포의 반응은 특정 성분에 대해 고도로 

전문화되어 있다는 것이 일반적인 생각이지만(Nakagawa et 

al., 2005; Zhang and Löfstedt, 2015), 일부 나방에서는 냄새수

용체가 비교적 광범위한 반응 특성을 갖는다는 것이 보고되어 

있다(Wanner et al., 2010; Liu et al., 2013). 동일한 반응 특성을 

갖는 페로몬 감각세포들의 축색돌기는 뇌의 촉각엽에 있는 거

대사구체(macro-glomerular complex: MGC)의 특정 사구체 

부분으로 모이게 되며, 따라서 해당 사구체의 크기는 촉각에 존
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재하는 이 타입 냄새감각세포의 수를 반영한다(Christensen and 

Hildebrand, 1987; Hansson and Sylvia, 2000; Masse et al., 2009; 

Kuebler et al., 2012; Brill et al., 2013; Jing et al., 2019). 일반적

으로, 가장 밀도가 높은 냄새감각세포들이 페로몬 주성분에 특

화되어 있고 이들의 축색돌기는 MGC의 가장 큰 사구체에 연

결되며, 부(minor) 성분에 특화된 냄새감각세포들은 그 밀도가 

훨씬 적다고 제안되었는데(Jing et al., 2019), 이것이 일반적인 

현상인지 알아본다면 흥미로울 것이다. 한 가지 주목할 것은, 

하나의 감각기에 페로몬 주성분과 부(minor)성분에 특화된 냄

새감각세포들이 함께 들어 있는 경우가 많기 때문에, 이러한 설

명이 그대로 반영되지는 않는다는 점이다.

나방의 성페로몬 감각세포의 구성

수컷 촉각의 성페로몬 감각기에는 보통 1-3개의 냄새감각세

포가 존재하여 각각 서로 다른 페로몬 또는 관련 성분에 전문화

되어 있다. 하지만, 유럽조명나방(Ostrinia nubilalis)의 경우에

는 수컷 촉각에 한 가지 종류의 페로몬 감각기만이 존재하며, 

각 감각기에는 세 개의 냄새감각세포가 있고, 이들은 각각 두 

개의 페로몬 주성분과 길항물질(antagonist)에 특화되어 있다

(Koutroumpa et al., 2014). 따라서, 비슷한 물질을 성페로몬으

로 사용하는 이와 유사종인 조명나방(O. furnacalis)의 수컷 촉

각도 같은 시스템을 갖고 있는지 알아본다면 흥미로울 것이다. 

담배박각시나방(Manduca sexta) 수컷의 촉각에 있는 모든 냄

새감각세포들 중에서 약 32%가 수컷 특이적인 긴털감각기에 

들어 있는 페로몬 감각세포라고 보고된 바 있으며(Stengl, 

2010), 이처럼 수컷 나방에서 페로몬 주성분에 특화된 냄새감

각세포의 수는 여러가지 종류의 냄새감각세포들 수 중에서 가

장 많다고 생각되고 있다(Baker et al., 2012; Koutroumpa et al., 

2014). 

나방 성페로몬 감각세포의 역할

수컷 나방 촉각의 페로몬 감각기에는 페로몬 성분이 아닌 길

항물질(antagonist)에 특화된 냄새감각세포들이 존재하는데

(Almaas and Mustaparta, 1991; Wang et al., 2021), 이들은 동

종의 페로몬 성분 인식을 보다 정확히 하고 다른 종과의 구분을 

더 잘 할 수 있는 역할을 한다고 생각되고 있다. 예를 들어, 검거

세미나방(Agrotis ipsilon)과 거세미나방(A. segetum)은 각각 

세 가지 성분을 성페로몬으로 사용하는데, 두 종 공통인 두 성

분[(Z)-7-dodecenyl acetate(Z7-12:Ac) 및 (Z)-9-tetradecenyl 

acetate(Z9-14:Ac)]에 전문화 된 냄새감각세포 외에 A. segetum

의 페로몬 성분인 (Z)-5-decenyl acetate(Z5-10:Ac)에 대해 전

문적인 반응을 하는 냄새감각세포가 A. segetum 외에도 A. 

ipsilon의 촉각에 존재하며, 이는 유사종인 두 종 간의 종간 격

리에 큰 도움이 되는 것으로 생각되었다(Renou et al., 1996). 이

와 마찬가지로, 왕담배나방(H. armigera)도 동종의 페로몬은 아

니나 유사종의 페로몬 성분인 (Z)-11-hexadecenol(Z11-16:OH)

에 전문적으로 반응하는 냄새감각세포가 수컷 촉각에 있어서 

유사종들의 성페로몬을 인식함으로써 이들과의 구분에 도움이 

된다고 여겨진다(Chang et al., 2017). 이렇듯, 나방의 성페로몬 

길항성분들은 동종이 아닌 같은 그룹에 속하는 다른 종의 암컷

에서 방출된다는 것이 일반적인 인식이다. 하지만, 최근 왕담배

나방에 대한 연구에 따르면, 동종의 암컷이 미성숙 상태에서 성

페로몬 길항성분을 방출하여 이 종의 수컷이 미성숙 단계에 있

는 암컷에 유인되는 것을 억제한다는 보고가 있다(Chang et al., 

2017). 성페로몬 성분을 감지하는 냄새감각세포들은 각각 특

정 농도의 성페로몬을 감지하기에 적합하도록 되어 있다는 설

명이 있다. 검거세미나방의 단세포기록 및 화학분석 실험을 통

한 연구를 통해, 이 나방 수컷 페로몬 감각세포의 페로몬 감지

는 실제 야외에서의 비행시 페로몬 냄새기둥에서 만날 수 있는 

페로몬 냄새가닥의 농도 특성에 가장 적합하게 반응하도록 만

들어져 있다고 보고되었다(Levakova et al., 2018).

동일 페로몬 감각기에 공존하는 이종감각세포

(Co-compartmentalization)

많은 경우, 수컷 나방의 페로몬 감각기에는 두 개 또는 세 개

의 냄새감각세포들이 존재하며 각 냄새감각세포는 특정 성분

에 전문화되어 있는데(Wang et al., 2021), 왜 특정 타입의 냄새

감각세포들이 같은 냄새감각기에 함께 들어 있는지(‘co-com-

partmentalization’)는 아직 분명치 않다. 특히, 한 감각기에 동

종의 성페로몬을 감지하는 냄새감각세포와 길항성분에 특화된 

냄새감각세포가 함께 들어 있는 경우가 많이 발견된다. 왕담배

나방의 경우 수컷 특이적인 C-타입 감각기에는 두 개의 냄새감

각세포가 들어 있는데, 하나는 이 종의 페로몬 주성분인 (Z)-9- 

tetradecenal(Z9-14:Ald)에 특화되어 있고, 다른 하나는 길항성

분인 Z11-16:OH에 특화되어 있다(Chang et al., 2017). 원시나

방류인 Eriocrania 좀날개나방류 수컷에서도 같은 양상(페로

몬 냄새감각세포와 antagonist OSN이 함께 들어 있는)을 보인

다(Larsson et al., 2002). 이러한 서로 다른 냄새감각기의 co- 

compartmentalization이 나방이 페로몬을 탐지할 때 특정 성분

들에 대한 시공간적 분해능을 극대화 한다는 견해가 있다. 

Baker (2009)는 이러한 페로몬 감각기에의 서로 다른 냄새감각
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세포의 co-compartmentalization은 나방의 해당 성분들에 대한 

고정된(stereotypical) 행동 반응을 유발하며, 항상 두 개의 서로 

다른 페로몬 관련 물질들에 반응한다고 하면서, 이 두 성분이 

모두 페로몬 성분일 경우에는 두 냄새감각세포의 co-com-

partmentalization은 두 성분의 비율을 정확히 파악/분별하는데 

도움이 될 것이고, 다른 경우 co-compartmentalization 된 두 개

의 냄새감각세포들 중 한 냄새감각세포는 길항적 작용을 하는 

다른 종의 페로몬 성분에 특화되어 있고, 이 경우 시공간적 탐

지 에러(time-space reporting error)를 줄임으로써 냄새가닥의 

조성 파악을 개선하는 효과가 있을 것이라고 했다(Baker and 

Fadamiro, 1998; Todd and Baker, 1999; Baker, 2009). 

곤충에서 한 종류의 냄새감각세포에서는 한 종류의 냄새수

용체(OR)만이 발현된다는 생각(one OSN-one OR principle)

은 여러 연구를 통해 그렇지 않은 경우들이 보고되고 있다

(Goldman et al., 2005; Domingue et al., 2007). 예를 들어, 유럽

조명나방에서 페로몬 감각기에 들어 있는 세 개의 냄새감각세

포들 중 이 종의 두 가지 페로몬 성분에 특화된 두 개의 냄새감

각세포들은 각각 해당 냄새수용체(OR)들만 발현하는 반면에, 

길항성분에 특화된 세 번째 냄새감각세포는 여러가지 길항성

분 물질에 특화된 최소 5 가지의 OR들을 동시에 발현하는데, 

이는 동종과 여러 가지 타종 구분을 보다 원활히 하기 위한 것

이라고 해석되었다(Koutroumpa et al., 2014).

페로몬 감각기에 있는 식물 냄새 감각세포

수컷 나방의 페로몬에 대한 반응 행동이 식물 냄새물질에 의

해 영향을 받는다는 보고들과 더불어(Light et al., 1993; Reddy 

and Guerrero, 2000; Deng et al., 2004; Yang et al., 2004), 나방 

수컷의 짝 찾기 행동은 단순히 성페로몬만에 대한 반응이 아니

고 성페로몬과 다른 환경 냄새물질들과의 상호작용에 의하는 것

이라는 주장이 제기되고 있다(Borrero-Echeverry et al., 2018). 

담배거세미나방류(S. littoralis)의 경우 식물 냄새물질이 수컷

의 성페로몬에 대한 반응에 영향을 미쳐서, 이 종의 수컷이 페

로몬만 있을 경우에는 유사종의 페로몬에도 유인되지만, 식물 

냄새물질이 페로몬과 함께 탐지될 경우 동종의 페로몬에 대한 상

대적 반응성이 훨씬 증가한다고 보고되었다(Borrero-Echeverry 

et al., 2018). 행동 실험을 통해, 식물 성분이 페로몬에 대한 나

방 수컷의 반응을 증가시키거나(Dickens et al., 1993; Light et 

al., 1993; Yang et al., 2004; Schmidt-Büsser et al., 2009) 억제

한다는(Pregitzer et al., 2012; Jung et al., 2013; Party et al., 

2013; Rouyar et al., 2015; Badeke et al., 2016; Lebreton et al., 

2017) 연구 결과들이 보고되고 있어서, 식물 냄새물질이 수컷 

나방의 성페로몬 관련 행동에 미치는 영향은 종에 따라 다른 것

으로 보인다(Lebreton et al., 2017). 최근 연구에서는, 나방 수

컷의 페로몬에 대한 유인 반응이 기주식물 냄새물질에 의해서 

강화될 수 있는데, 이렇게 함으로써 더 많은 수컷이 기주식물 

주변으로 유인되어 성페로몬을 방출하는 동종의 암컷을 찾는

데 걸리는 시간을 단축할 수 있다고 해석되었다(Pasqual et al., 

2021).

이처럼, 수컷 나방은 기주식물에 특화된 전문감각기를 이용

해서 동종의 암컷이 있는 위치를 찾는 효율을 높일 수 있는 것

으로 보인다(Rouyar et al., 2015). 이와 관련하여, 수컷의 성페

로몬 감각기에 페로몬 성분에는 반응하지 않고 특정 식물 냄새

물질에 전문적으로 반응하는 냄새감각세포가 들어 있는 경우

가 있는데, 왜 이러한 냄새감각세포가 존재하는지, 그리고 이러

한 냄새감각세포에 특이적인 활성을 나타내는 식물 냄새물질

이 이 곤충에 어떤 역할을 하는지는 아직 불분명하지만, 한 가

지 가능성은 그 냄새감각세포에 특화된 식물 냄새와 성페로몬 

성분을 동시에 감지함으로써 시공간적 냄새 탐지 분해능을 높

여 동종의 암컷 탐지에 보다 정확성을 가질 수 있다는 것이다. 

수컷 검거세미나방에서는 식물 냄새물질이 페로몬 냄새감각세

포를 직접 자극하여 동력자(agonist) 역할을 한다는 보고도 있

다(Rouyar et al., 2015). 이와 비슷한 결과가 노랑초파리(Dro-

sophila melanogaster)에서도 보고된 바 있는데, 이 연구에서는 

페로몬에 특화된 한 냄새수용체(OR)와 식물냄새물질에 특화

된 한 OR 이렇게 두 가지의 OR이 동일한 냄새감각세포에서 발

현되며 이 냄새감각세포가 종특이적인 원거리 통신을 매개하

고, 이러한 식물냄새물질이 유사종인 D. simulans와 이 종 사이

의 종간 격리에 중요한 역할을 한다고 주장되었다(Lebreton et 

al., 2017). 이와 관련한 최근 연구에 따르면, 나방의 수컷 페로

몬 전문감각기에 있는 페로몬결합단백질(PBP)이 페로몬 성분 

뿐 아니라 특정 식물 냄새성분과도 잘 결합하는 경우가 있는데

(Sun et al., 2019; Zhang et al., 2021), 이것이 페로몬 감각기 냄

새감각세포의 식물 성분에 대한 전문적 반응과 연관이 있는지

는 아직 불분명하다. 페로몬 감각기에서 발견되는 식물 냄새성

분에 특화된 냄새감각세포와는 별도로, 페로몬에 특화된 냄새

감각세포의 반응성이 식물 냄새물질에 의해 조절된다는 보고

가 있다(Party et al., 2009; 2013). 예를 들어, 담배거세미나방류

(S. littoralis)에서 이 종의 페로몬 주성분 (Z,E)-9,11-tetradecadienyl 

acetate(Z9E11-14:Ac)에 대한 페로몬 냄새감각세포의 반응성

이 몇 가지 식물 냄새물질(linalool, geraniol, geranyl acetate, 

linalyl acetate)에 의해 감소한다고 보고되었다(Party et al., 

2009).
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